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A fenologia é reconhecida dentro da ecologia de comunidades pelo papel na 
organização temporal dos recursos, especialmente para o estabelecimento das 
interações de polinização e dispersão. A fenologia de floração tem sido descrita em 
estudos de diferentes ecossistemas devido à sua importância frente a mudanças 
climáticas e suas interações com polinizadores. Os padrões de floração, como 
sobreposição e abundância, podem influenciar processos de competição e 
facilitação entre as plantas por polinizadores, como também o comportamento de 
forrageamento dos beija-flores e, consequentemente, nas taxas de visitação. Plantas 
polinizadas por beija-flores e a diversidade de padrões fenológicos estão entre os 
mecanismos responsáveis pela manutenção da biodiversidade. Neste contexto, a 
tese contribui de forma geral para o entendimento da interação entre plantas e beija-
flores, e, especificamente, na relação da organização temporal dos recursos florais 
com a frequência de visitação dos polinizadores, com a determinação de espécies-
chave e como mediadora da diversidade de beija-flores na Floresta Atlântica. No 
primeiro capítulo testamos a relação dos padrões de floração e a frequência de 
visitação de beija-flores com diferentes comportamentos de forrageamento. No 
segundo capítulo analisamos as características ecológicas das plantas responsáveis 
por indicar espécies-chave, ou seja, espécies centrais numa rede de interação 
planta-beija-flor. No terceiro capítulo investigamos os efeitos diretos e indiretos do 
ambiente na diversidade de plantas e beija-flores, e suas relações tróficas mediadas 
pela fenologia considerando diferentes estudos ao longo da Floresta Atlântica. Para 
o primeiro e segundo capítulo, os dados foram coletados mensalmente ao longo de 
um ano na Reserva Natural Guaricica, Antonina, Paraná. No terceiro capítulo, 
coletamos dados de literatura em estudos sobre fenologia e riqueza de plantas e 
beija-flores em comunidades da Floresta Atlântica. O primeiro capítulo evidencia que 
a abundância de indivíduos e a intensidade de floração apresentam influência direta 
e indireta nas interações entre as espécies dessa comunidade. Espécies mais 
abundantes influenciam de forma direta as relações entre as plantas, divergência e 
sobreposição temporal de floração, e de forma indireta entre plantas via 
polinizadores compartilhados, aumentando as interações com beija-flores. Uma vez 
que a maior frequência de visitação de beija-flores com comportamento trapliner 
indica que esta área deve apresentar recurso em abundância, caso contrário, a 
criação de territórios e sua defesa seria mais frequente. O segundo capítulo 
demonstra que a fenologia de floração, como a duração da floração, determina as 
espécies-chave de plantas e que, portanto, apresentam forte influência na 
manutenção da rede beija-flor-planta. Dentre as características ecológicas, a 
extensão temporal de floração foi a mais importante para explicar a centralidade das 
espécies. O terceiro capítulo indica que a associação dos diferentes fatores do 
ambiente (altitude), do clima (temperatura e precipitação) e a relação trófica entre 
plantas e beija-flores influenciam a diversidade de beija-flores. Contudo, a 
diversidade de plantas apresentou maior efeito sobre a diversidade de beija-flores. A 
fenologia das plantas funcionou como uma mediadora dos efeitos do clima na 





estruturação das interações em diferentes escalas espaciais, além de sua influência 
na centralidade das espécies. 
 
Palavras-chave: Centralidade. Comportamento. Diversidade. Espécies-chave. 







Phenology is recognized within the ecology of communities by the role in 
temporal organization of resources, especially for pollination and dispersal interaction 
establishment. Flowering phenology has been described in studies of different 
ecosystems, due to its importance on climate change and its interactions with 
pollinators. Flowering patterns, such as overlap and density, can influence 
competition and facilitation processes between plants by pollinators, as well as the 
foraging behaviour of hummingbirds and, consequently, visitation rates. Plants 
pollinated by hummingbirds and the diversity of phenological patterns are 
mechanisms responsible for maintaining biodiversity. In this context, the thesis 
contributes to the understanding of the interaction between plants and hummingbirds, 
and specifically the relationship of the temporal organization of floral resources and 
the visitation rate of pollinators, as well as to the determination of key-species and as 
mediator of diversity of hummingbirds in the Atlantic Forest. In the first chapter we 
tested the relationship of flowering patterns and frequency of visitation of 
hummingbirds with different foraging behaviors. In the second chapter we analyzed 
the ecological characteristics of the plants responsible for indicating key-species, i.e., 
central species in a plant-hummingbird interaction network. In the third chapter we 
investigated the direct and indirect effects of the environment on the diversity of 
plants and hummingbirds, mediated by phenology considering different studies 
throughout the Atlantic Forest. For the first and second chapter, the data were 
collected monthly during one year in the Guaricica Natural Reserve, Antonina, 
Paraná. In the third chapter we used literature data about phenology and plant and 
hummingbird richness from communities of the Atlantic Forest. The first chapter 
shows that the abundance of individuals and flowering intensity have direct and 
indirect influence on the interactions among species of this community. Most 
abundant species influence directly the relationship between plants, divergence and 
temporal overlap of flowering, and indirectly the increase in interactions with 
hummingbirds. Since, the greater frequency of visitation of hummingbirds with 
trapliner behavior indicates that this area should have abundant resource, otherwise, 
the creation and defense of territories would be more frequent. The second chapter 
demonstrates that the flowering phenology, as the period of flowering, determine 
plant key-species that, therefore, have strong influence on the maintenance of the 
hummingbird-plant network. Among the ecological characteristics, temporal 
extension of flowering was highlighted as the most important to explain species 
centrality. The third chapter indicates that the association of different environmental 
factors (altitude), climate (temperature and precipitation) and the functional trophic 
relationship between plants and hummingbirds influences the diversity of 
hummingbirds. However, plant diversity had a greater effect on the diversity of 
hummingbirds. Plant phenology acted as a mediator of the effects of climate on 
hummingbird diversity. This study highlights the importance of phenology in the 
structuring of interactions at different spatial scales, as well as its influence on the 
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1. INTRODUÇÃO GERAL 
 
Cada mês traz uma perspectiva da floresta, em que uma 
edição da vida da flor aparece completamente para 
harmonizar com a sua própria estação peculiar... A verdade é 
que os vários grupos de plantas com flores não estão 
espalhados indiscriminadamente nas estações de um ano 
para o outro, mas são regulados por princípios sistemáticos 
definidos. 
Clarke (1893) 
A fenologia é descrita como o estudo das mudanças do ciclo de vida das 
plantas e animais sob efeito do clima (ODUM; BARRETT, 2011), e por muito tempo 
recebeu pouca atenção em estudos ecológicos. Atualmente esse enfoque tem 
surgido para assumir uma nova importância frente às mudanças ambientais e 
climáticas globais. A fenologia das plantas vem sendo descrita na forma de registros 
de floração há muito tempo. No passado, as observações fenológicas foram 
coletadas para aplicações na agricultura e silvicultura, especialmente sobre a 
seleção de culturas adequadas e na descrição das condições de crescimento com 
base no clima (GARNER; ALLARD, 1920; MENZEL, 2002). Um dos primeiros 
registros relatado foi para floração da cerejeira em 705 d.C. na Corte Real em Kyoto 
(MENZEL, 2002). Lineu em 1751 em seu livro Philosophia Botanica abordou tanto a 
fenologia vegetativa, como a brotação e queda das folhas, como a fenologia 
reprodutiva, como floração e frutificação e relacionou a fenologia ao clima. Em 
estudos mais recentes, a fenologia das plantas tem sido retratada nas comunidades 
de diferentes ecossistemas (MORELLATO et al., 2000; MEHLIG 2006; SANTANA; 
MACHADO 2010; CARADONNA et al., 2014), e com enfoque na floração 
relacionada às mudanças climáticas (FITTER; FITTER, 2002), como também nas 
interações com seus polinizadores (STILES, 1977; BUZATO et al., 2000; FONSECA 
et al., 2015).  
Dentre os polinizadores, os beija-flores apresentam importante papel na 
reprodução de espécies vegetais, sendo o maior grupo de polinizadores vertebrados 





exclusivos do continente americano com 330 espécies (SCHUCHMANN, 1999), 
sendo encontradas 83 espécies no Brasil (MACEDO 2002). Eles pertencem à família 
Trochilidae, que tem sido tradicionalmente subdividida em duas subfamílias: 
Phaethornithinae e Trochilinae (BLEIWEISS et al., 1994; SICK 1997; STILES, 1981), 
apesar de estudos recentes indicarem a ocorrência de nove clados bem definidos de 
beija-flores (McGuire et al. 2014). Embora o néctar não seja a única fonte de 
alimento utilizada pelos beija-flores, ele fornece a maioria dos carboidratos que 
fornecem a energia que essas aves precisam para voos contínuos (BRICE; GRAU, 
1991). Por isso, os beija-flores apresentam alto grau de adaptação morfológica, 
fisiológica e comportamental para coletar néctar nas flores (LASPRILLA, 2003). 
Nas comunidades de plantas tropicais, estudos que abordam os padrões de 
floração de espécies polinizadas por beija-flores têm avaliado os fatores bióticos e 
abióticos que regem a floração nessas comunidades, assim como os diferentes 
processos evolutivos que regulam a organização dos recursos utilizados pelos 
polinizadores (STILES, 1978). A extensão temporal da floração de cada espécie está 
relacionada com o ciclo de vida das plantas, a reprodução, i.e., o período em que 
fica disponível o recurso e que possibilita a polinização. O período em que as 
plantas se encontram em floração e a sincronia de floração entre elas podem afetar 
as interações com seus polinizadores (STILES, 1977; THOMSON, 1981). Assim, a 
sobreposição de floração pode ser influenciada por diferentes fatores na 
comunidade, sendo a competição por meio da atração diferencial por polinizadores 
mais provável de ocorrer quando as populações de plantas e polinizadores não 
estão em equilíbrio (MACARTHUR, 1972; PULLIAM, 1976). A falta de equilíbrio 
pode refletir a limitação de fornecimento dos recursos florais para os polinizadores, 
ou fatores em que os polinizadores não selecionam flores com base em maximizar 
as taxas de retorno energético (MACARTHUR, 1972; PULLIAM, 1976). Contudo, 
alguns estudos indicaram que as divergências no período de floração entre espécies 
podem ter evoluído para evitar competição (STILES, 1977; WASER, 1983; 
ARMBRUSTER, 1986). Por outro lado, as espécies de plantas podem utilizar a 
estratégia de facilitação para manter os polinizadores ao longo do tempo 
(RATHCKE, 1983; MORALES; TRAVESET, 2009). Nessa estratégia, as plantas 
podem apresentar uma sobreposição de floração contínua durante uma estação 





chegam ao final da estação (RATHCKE, 1983). A vantagem dessa estratégia é que 
as espécies de plantas com sobreposição de floração tendem a aumentar a 
perceptibilidade de exibição floral quando comparadas a espécies ou indivíduos com 
pico de floração fora de uma estação específica (STAGGEMEIER et al., 2010). Na 
hipótese proposta por Rathcke (1983), a facilitação e a competição entre as plantas 
por polinizadores deveriam depender da densidade das plantas. Desta forma, o 
sucesso na polinização de uma planta pode também ser reflexo da densidade 
regional de flores e polinizadores (THOMSON, 1981). O aumento de densidade das 
flores, tanto de uma espécie ou das espécies vizinhas, implica no aumento da taxa 
de visitação de beija-flores, e a intensidade da dependência de densidade varia 
entre as espécies que compartilham polinizadores (FEINSINGER et al., 1991). 
Geralmente, os polinizadores podem ser mais predispostos a forragear plantas em 
maior densidade (KUNIN, 1997; STEFFAN-DEWENTER; TSCHARNTKE, 1999), e 
podem por consequência visitar menos flores em aglomerados de plantas em menor 
densidade (YE et al., 2014). 
As interações reprodutivas têm sido examinadas no contexto de como 
compartilhar polinizadores, e a influência de padrões de forrageio dos polinizadores 
nas comunidades de plantas e, por sua vez, os seus efeitos sobre as taxas de 
visitação (MOELLER, 2004). Assim, plantas com floração restrita a um período 
podem ter uma diversidade de polinizadores limitados também a este período, 
sobrepondo as interações entre as espécies de polinizadores e plantas (RAMIREZ, 
2006; MARUYAMA et al., 2014; VIZENTIN-BUGONI et al., 2014). Entretanto, 
diferentes estratégias de forrageamento permitem que organismos com 
sobreposição de nicho consigam partilhar recursos e coexistir no espaço ao longo do 
tempo (MACARTHUR, 1958; JOHNSON, 1980; PYKE, 1981). Desta forma, a teoria 
de forrageamento ótimo, que considera em quais manchas uma espécie poderia se 
alimentar e qual seria sua dieta para que tivesse uma ótima alocação de energia e 
tempo gastos (MACARTHUR; PIANKA, 1966), pode estar ligada com à partilha de 
recursos, pois as espécies podem utilizar os mesmos recursos com partilha 
temporal, ou seja, utilizando-os em momentos diferentes evitando competição 
interespecífica e estabelecendo a coexistência (MACARTHUR, 1958; SCHOENER, 
1974). Contudo, a qualidade e a distribuição dos recursos ofertados pelas flores 





gasto de energia metabólica durante o forrageamento e a termorregulação 
(HEINRICH, 1975). Os beija-flores podem apresentar duas estratégias básicas de 
comportamento alimentar (LINHART, 1973). Uma delas é o comportamento 
territorialista, em que o beija-flor fica empoleirado e se alimenta de néctar em uma 
área que ele defende de intrusos, raramente abandonando o território (LINHART, 
1973). Outra alternativa é o comportamento de traplining, em que há uma busca 
ampla no espaço por alimento e o beija-flor forrageia entre flores que estão esparsas 
(LINHART, 1973; STILES, 1975; 1978). Portanto, vários aspectos da fenologia de 
floração podem favorecer beija-flores de comportamento territorial ou trapliners, 
como a quantidade e o tempo em que o recurso fica disponível, além de sua 
acessibilidade morfológica (STILES, 1975). Desta forma, as flores devem fornecer 
recompensa suficiente para atrair polinizadores, mas devem limitar esta recompensa 
para que os animais continuem visitando outras plantas da mesma espécie 
(FEINSINGER, 1976). A distribuição das flores no ambiente, também pode favorecer 
diferentes comportamentos de forrageamento. Flores agrupadas podem sustentar 
um beija-flor por períodos longos, que passa a defender este recurso de forma 
agressiva, apresentando um comportamento territorialista (STILES, 1975; 1978; 
FEINSINGER, 1976). Flores dispersas dificultam a defesa de territórios de 
alimentação, o que favorece visitas de beija-flores com comportamento de 
forrageamento mais móvel e com rotas de alimentação, como os trapliners (STILES, 
1975; 1978).  
A diversidade de espécies é de grande importância para o funcionamento do 
ecossistema, pois auxilia na compreensão de processos ecológicos, como a 
produção primária, transferência trófica de energia e matéria entre plantas e animais, 
entre outras (DÍAZ; CABIDO, 2001; TILMAN, 2001). As associações entre plantas 
visitadas por beija-flores e beija-flores têm se revelado de grande valor no estudo do 
papel dos processos coevolutivos e das interações ecológicas na organização das 
comunidades (ver KODRIC-BROWN et al., 1984). Informações funcionais, como 
morfologia e a variação fenológica, podem contribuir para determinar o papel central 
desempenhado por essas espécies nas comunidades. Assim, espécies centrais 
seriam aquelas que apresentam mais ligações com outras espécies, podendo 
possuir função de conectoras em redes de interação (ESTRADA, 2007; MARTÍN 





permite o entendimento da distribuição temporal da diversidade de plantas e beija-
flores.  
Nesta tese, abordamos os padrões de floração de plantas e suas influências 
sobre as interações e diversidade dos beija-flores na Floresta Atlântica. No primeiro 
capítulo, investigamos como os padrões de floração (extensão temporal, 
sobreposição e distribuição espacial) estão relacionados com a frequência de 
visitação dos beija-flores de diferentes comportamentos de forrageamento 
(territorialista e trapliner). No segundo capítulo, avaliamos as características 
biológicas (morfologia e fenologia de floração) associadas ao papel de espécies-
chave das plantas em uma rede de interação com beija-flores. No terceiro capítulo, 
testamos os efeitos diretos e indiretos das relações do ambiente (clima e altitude) e 
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Os determinantes mais importantes para as interações entre plantas e polinizadores são a 
abundância de espécies, fenologia, morfologia e distribuição espacial. Os padrões de floração 
no nível de comunidade podem afetar a dinâmica dos sistemas ecológicos, como a abundância 
de recurso influenciando na frequência de visitação dos polinizadores. Além disto, a 
distribuição temporal e espacial das flores influencia o comportamento de forrageamento dos 
beija-flores, que podem exibir comportamento territorial ou realizar rotas de forrageamento. 
Neste estudo foi testada a relação do período temporal de floração, abundância de flores com 
a abundância das plantas, como também, com a frequência de visitação dos beija-flores de 
diferentes comportamentos de forrageamento. O estudo foi realizado na Reserva Natural 
Guaricica, Antonina, Paraná. A coleta dos dados foi realizada mensalmente durante um ano. 
A extensão temporal e intensidade de floração foram relacionadas com a abundância de 
plantas por meio de MANOVA. Para identificar quais variáveis das plantas (extensão 
temporal de floração, índice de sobreposição temporal de floração e distribuição espacial das 
plantas) e beija-flores (comportamento de forrageamento territorial e por rotas de visita 
“trapliner”) apresentaram melhor poder de explicação sobre a frequência de visitação dos 
beija-flores foram realizados modelos lineares generalizados. A abundância de plantas foi um 
fator importante para explicar os padrões de floração no nível de comunidade, pois espécies 
mais abundantes apresentaram floração mais extensa e com maiores picos de floração ao 
longo do ano. A distribuição espacial agrupada dos recursos e o comportamento de 
forrageamento trapliner aumentam a frequência de visitação dos beija-flores. Contudo, a 
frequência de visitação foi superior quando a distribuição espacial dos recursos é aleatória, 
pois recebem visitas de beija-flores tanto com comportamento trapliner quanto territorial. O 
estudo destaca a abundância de recursos na área, o que deve favorecer partilha de recursos 
entre os beija-flores em sobreposição de nicho, uma vez que foi observado maior taxas de 
visitas de beija-flores com comportamento trapliners do que territorial. 
 
Palavras-chave: comportamento beija-flores; fenologia; interação mutualística; sobreposição 







A fenologia das plantas é reconhecida dentro da ecologia de comunidades pelo seu 
papel na organização temporal dos recursos e é especialmente importante devido à sua 
influência no estabelecimento das interações de polinização e dispersão (Rathcke e Lacey, 
1985). A floração sazonal de espécies, como na primavera nos ecossistemas temperados, 
geralmente não ocorre em ecossistemas tropicais (Morellato et al., 2000). Pelo contrário, os 
padrões de floração são mais complexos (Newstron et al., 1994) com os recursos florais 
disponíveis ao longo do ano todo e picos de floração e abundâncias variáveis entre espécies e 
comunidades (Morellato et al., 2000). Assim, esta variação na organização temporal da 
floração das espécies pode influenciar na taxa de visitação dos polinizadores das diferentes 
espécies (Stiles, 1977; 1979; Poole e Rathcke, 1979). 
Os padrões de floração no nível de comunidade determinam a abundância, distribuição 
e sobreposição temporal dos recursos florais, os quais podem afetar a dinâmica dos sistemas 
ecológicos. A abundância de flores pode influenciar as taxas de visitação de beija-flores, 
implicando, por exemplo, no aumento de visitação de acordo com uma maior abundância de 
indivíduos de plantas (Feinsinger et al., 1991; Kunin, 1993; Steffan-Dewenter e Tscharntke, 
1999; Araújo-Silva e Bessa, 2010). A distribuição das plantas (i.e. uniforme, agrupada ou 
aleatória), no ambiente pode influenciar nas taxas de visitação pelos polinizadores por meio 
do display visual (Rathcke, 1983), as quais plantas mais agrupadas aumentariam as chances 
de receberem mais visitas de polinizadores devido a um maior display visual (Chittka et al., 
1997). A sobreposição temporal de floração é importante para frequência de visitação dos 
beija-flores, pois pode alterar (aumentando ou diminuindo) as visitas dos polinizadores devido 
às diferenças de sinalização floral (Levin, 1970; Chittka et al., 1997; Moeller, 2004). A 
sobreposição temporal de floração pode ser influenciada por processos competitivos, em que 





sobreposição de floração recebem uma menor taxa de visitação dos beija-flores do que plantas 
em maior sobreposição de floração, indicando uma relação negativa entre elas. Por outro lado, 
a sobreposição temporal de floração pode estar sendo influenciada pelo processo de 
facilitação, em que plantas florescem simultaneamente resultando em uma maior atração de 
polinizadores (Rathcke, 1983; Moeller, 2004), ou seja, plantas em maior sobreposição de 
floração recebem mais visitas dos beija-flores do que plantas em menor sobreposição de 
floração, indicando uma relação positiva entre elas. Desta forma, a sincronia entre as espécies 
em floração favorece o sucesso reprodutivo, sendo a facilitação sugerida como mecanismo 
mais importante para plantas polinizadas por beija-flores em comunidades de Floresta 
Atlântica (Bergamo et al., 2017; Wolowski et al., 2017). 
Como as flores são um importante recurso alimentar para beija-flores, algumas 
espécies de beija-flores criam territórios de alimentação associados a manchas de recursos 
florais e os defendem de maneira agressiva de outros beija-flores da mesma ou de diferente 
espécie (Feinsinger, 1976). Uma estratégia de alimentação alternativa é o estabelecimento de 
rotas de visitas, "traplining", em que beija-flores se deslocam entre flores isoladas, 
provavelmente, seguindo uma rota regular e visitando fontes de alimento espalhadas em uma 
sequência específica (Janzen, 1971; Stiles e Wolf, 1979). A composição de espécies em 
floração na vizinhança, a abundância de flores (Feinsinger, 1987; Feinsinger et al., 1991) e a 
distribuição espacial do recurso (Baum e Grant, 2001), intraespecífico ou interespecífico (Ye 
et al., 2014) são aspectos da fenologia de floração que podem influenciar a frequência de 
visitação das plantas e o comportamento de forrageamento dos polinizadores (Heinrich, 1975; 
Stiles, 1975). Uma distribuição espacial agrupada das flores permite um maior controle dos 
recursos utilizados pelos beija-flores ao criarem territórios de alimentação (Stiles, 1975; 1978; 





criação e controle de territórios favorecendo beija-flores que utilizam rotas de alimentação 
como estratégia de forrageamento (Stiles, 1975; 1978). 
Desta forma, para entendermos como os padrões temporais de floração e distribuição 
espacial dos recursos estão relacionados com a frequência de visitação de beija-flores foram 
propostos os seguintes objetivos: (1) analisar como a abundância das plantas influencia a 
extensão temporal e a intensidade da floração; (2) testar se a distribuição espacial das plantas 
na comunidade e a sobreposição temporal de floração afetam a frequência de visitação de 
beija-flores com diferentes comportamentos. Com base nesses objetivos, nossas predições 
são: (1) espécies de plantas mais abundantes apresentam maior extensão temporal de floração 
(meses) e uma menor intensidade de floração; (2) espera-se uma maior relação entre plantas 
de distribuição agrupada “cluster” e beija-flores de comportamento territorial, assim como 
plantas com distribuição aleatória “random” e beija-flores com rotas regulares de visitação 
“trapliner” com a frequência de visitação dos beija-flores (Figura 1). 
 
2.3 Material e Métodos 
Local de estudo 
O estudo foi realizado na Reserva Natural Guaricica (RNG), pertencente à Sociedade de 
Preservação e Pesquisa em Vida Selvagem e Educação Ambiental (SPVS), inserido na Área 
de Preservação Ambiental (APA) de Guaraqueçaba no litoral norte do Paraná, Brasil. A RNG 
(25°17’29.74”S, 48°39’49.0”W) tem 4.292,88 ha. O clima regional é subtropical úmido (Cfa, 
de acordo com a classificação de Köppen), com uma temperatura média anual entre 19°C a 
21°C e precipitação média anual de 2.403mm (Vanhoni e Mendonça, 2008). 
 





O estudo foi realizado no módulo Rio Cachoeira que faz parte de um Projeto de 
Pesquisa de Longa Duração, conhecido como Projeto de Pesquisa em Biodiversidade (PPBio) 
na Mata Atlântica localizado na RNG. O módulo é constituído por dez parcelas de um hectare 
(40 x 250 metros) que mantêm a cota altitudinal em cada parcela, i.e. não são retangulares, e 
apresentam 1 km de distância entre elas (Figura 2A). As coletas dos dados de floração foram 
realizadas em dez subparcelas de 20 x 250m a jusante do corredor central (Figura 2B e 2C). A 
altitude das parcelas variou de 24 a 473 metros. 
O registro da floração foi feito nas espécies de plantas com potencial de serem 
polinizadas por beija-flores, ou seja, espécies com registros de interação com beija-flor na 
literatura ou com interações observadas localmente. Assim, mesmo espécies de plantas nas 
quais não foram observadas interações foram consideradas para análise fenológica. O registro 
de floração foi realizado mensalmente durante 12 meses (novembro-2014 a outubro-2015) 
com auxílio de binóculo. As espécies de plantas tiveram a intensidade de floração (número de 
flores absoluto) e extensão temporal de floração (número de meses) dos indivíduos anotadas 
em cada parcela ao longo de um ano. O índice de sobreposição temporal (IS) foi calculado 
mensalmente de uma dada espécie i em relação às demais através do número de indivíduos 
com flor da espécie i dividido pelo número de indivíduos com flor de todas as espécies em 
toda área amostral. Este índice varia de zero, sem sobreposição temporal a um, máxima 
sobreposição. 
A posição geográfica de cada indivíduo com flor foi anotada por meio de coordenadas 
(x, y) na parcela. Por meio dessas coordenadas foi possível detectar o padrão de distribuição 
espacial entre as plantas utilizando a função K, caso univariada, (Ripley, 1976). O método 
proposto por Ripley foi baseado em contagem e distância, por meio de coordenadas (x, y) de 
cada ponto. A função computa todas as distâncias entre os pares de indivíduos de plantas em 





raio (r) de 10 m centrado em cada planta (Ripley, 1977; Haase, 1995). Este raio foi escolhido 
por ser a metade do menor lado da parcela, sendo indicado como limite para evitar maiores 
efeitos de borda. Uma vez delimitada a área deste círculo, foram contadas todas as plantas em 
floração presentes (Ripley, 1977; Haase, 1995). Para facilitar a visualização e interpretação 
dos resultados, foi utilizada uma forma linearizada da função K como sugerido por Ripley 
(1977). A hipótese nula para a função K de Ripley é de Completa Aleatoriedade Espacial 
(CAE), na função univariada (Ripley, 1979; Batista, 1998). Quando os valores observados 
estiveram dentro dos envelopes construídos, o padrão espacial foi considerado aleatório. 
Quando os valores fora dos envelopes foram positivos, o padrão espacial foi considerado 
agregado, e quando foram negativos, o padrão espacial foi considerado regular. A função 
linearizada de K de Ripley indicou apenas a presença dos padrões de dispersão agrupado e 
aleatório das plantas, assim apenas estes dois padrões foram utilizados de forma categórica 
para as análises. 
O registro dos beija-flores foi realizado com auxílio de binóculos, sendo anotada a 
frequência de visitação absoluta (número de visitas dos indivíduos de beija-flores nos 
indivíduos de plantas em cada parcela por mês). O comportamento de forrageamento dos 
beija-flores foi categorizado em “territorial” e “trapliner”, para cada indivíduo de beija-flor. 
Como a uma mesma espécie de beija-flor pode ter sido atribuída ambos os comportamentos 
ao visitar o mesmo individuo de planta, foi criada a categoria “ambos comportamentos”, ou 
seja, para as análises, quando uma planta recebeu visitas de beija-flores com comportamentos 
territorial e trapliner.  Beija-flores territoriais foram aqueles que se comportaram de forma 
agressiva e defenderam o recurso contra indivíduos da mesma espécie e de espécies 
diferentes, assim como aqueles que se alimentam regularmente na mesma mancha de recurso 
e retornam para o mesmo poleiro em uma área definida. Os beija-flores que se alimentam e 





As observações foram realizadas no período da manhã, a partir do amanhecer, 
contabilizando um total de 545 horas de observação ao longo do ano. O tempo de observação 
em cada indivíduo com flor foi de 10 minutos, com tempo de observação por espécie sendo 
variado devido a abundância de indivíduos (Apêndice 1A). A observação por indivíduo 
facilita verificar a interação entre beija-flores de diferentes comportamentos de 
forrageamento. Este método permitiu que todos os indivíduos das espécies em floração dentro 
das parcelas tivessem o mesmo tempo de observação. Além disso, amostrar por mais tempo as 
espécies mais abundantes leva à uma representação mais fiel da intensidade das interações na 
comunidade, já que a abundância geralmente importa para definir a intensidade das interações 
na natureza. 
 
Análises dos dados 
Para verificar a relação entre a abundância logaritimizada das espécies de plantas 
(número de indivíduos por espécie) com a extensão temporal e intensidade de floração 
(abundância de flores por indivíduo) foi realizada uma MANOVA. Para verificar se a 
fenologia de floração das espécies é aninhada foi utilizada uma matriz binária com a 
ocorrência de floração das espécies de plantas por mês. A matriz foi analisada no software 
ANINHADO (Guimarães Jr e Guimarães, 2006), utilizando a métrica NODF (Almeida-Neto 
et al., 2008). Os valores de aninhamento observado foram comparados com aqueles obtidos 
em 1000 aleatorizações de um modelo nulo, cuja a probabilidade de ocorrer interação é 
proporcional ao grau de generalização das espécies envolvidas. Para identificar quais 
variáveis das plantas e beija-flores estão relacionadas à frequência (absoluta) de visitação dos 
beija-flores foram realizados modelos lineares generalizados (GLM). O modelo inicial foi 
estruturado com a frequência de visitação como variável resposta, e os fatores de padrão de 





(IS) e o comportamento de forrageamento dos beija-flores durante a visitação (territorial, 
trapliner e ambos os comportamentos), além da interação entre distribuição e comportamento, 
como variáveis explicativas, devido a importância do agrupamento do recurso ter indicação na 
influência no comportamento de forrageamento  (Frequência visitação ~ distribuição + IS + 
comportamento + distribuição*comportamento). Devido a distribuição observada dos dados 
foi utilizada a família “Poisson” na análise. A função “glm” dentro do pacote MASS 7.3 do 
programa R foi usada para as análises (R Core Team, 2016; Venables e Ripley, 2002). O 
processo de seleção usado para escolher o melhor modelo foi o teste F por meio da função 
“drop1” do pacote stats no R (R Core Team, 2016). Os modelos foram validados com base na 
análise residual. Para analisar as diferenças entre os níveis das variáveis categóricas do 




 Foram registradas 18 espécies de plantas potenciais de interação, devido suas 
características ornitofílicas, com as quatro espécies de beija-flores (Apêndice 1A), sendo que 
13 espécies de plantas efetivamente interagiram com os beija-flores (Apêndice 1B). Espécies 
que apresentaram maior abundância apresentaram também florações mais longas e maior 
intensidade de floração (número de flores) (F=18,5, GL=1, p<0,001; Figura 3).  
A fenologia de floração das espécies foi aninhada (NODF= 43,64, p<0,05), ou seja, as 
espécies com maior extensão temporal de floração apresentam um padrão de organização, o 
qual indica reunir temporalmente a floração das outras espécies (Figura 4). Durante o ano e 
nesta sequência, as espécies Aechmea nudicaulis, Nidularium innocentii, Vriesea incurvata, 
Psychotria nuda e Musa ornata foram as que apresentaram maior intensidade de floração 





floração alternados ao longo dos meses, de modo que os beija-flores também visitaram outras 
espécies, com menor intensidade de floração.  
A frequência de visitação dos beija-flores apresentou relação com os fatores de 
distribuição espacial das plantas e o comportamento dos beija-flores (respectivamente, F= 
12,33, gl= 1, p< 0,05 e F= 7,02, gl= 2, p< 0,05), sem interação entre as variáveis. A 
frequência de visitação foi maior quando o beija-flor é trapliner (β= -0,894, p< 0,05) e a 
distribuição das plantas em floração é agrupada (β= -1,085, p< 0,05). Por outro lado, quando 
as plantas estão distribuídas aleatoriamente no espaço recebem visitas de beija-flores de 
ambos os comportamentos (trapliner e territorial) aumentando a frequência de visitação 
(Tabela 1). Quando observado o comportamento de forrageamento dos indivíduos por espécie 
de beija-flores, nós podemos ressaltar que Amazilia versicolor foi estritamente trapliner, ao 
contrário das outras espécies que tiveram pelo menos um indivíduo com comportamento 
territorial (Apêndice 2).  
 
2.5 Discussão 
A organização dos recursos florais tanto ao longo dos meses, quanto no espaço, através da 
distribuição espacial das plantas, influenciou as interações entre plantas e polinizadores. A 
abundância de plantas é um fator importante para explicar os padrões de floração no nível de 
comunidade, pois espécies mais abundantes apresentaram floração mais extensa e com maior 
intensidade de flores ao longo do ano. A distribuição espacial agrupada dos recursos e o 
comportamento de forrageamento trapliner aumentam a frequência de visitação dos beija-
flores. Contudo, a frequência de visitação é maior quando a distribuição espacial dos recursos 
é aleatória e as plantas recebem visitas de beija-flores tanto com comportamento trapliner 





A abundância de indivíduos das espécies de plantas tem uma importante relação com a 
fenologia das plantas, indicando que espécies mais abundantes são aquelas que permanecem 
mais tempo em floração, o que deve ter permitido maior intensidade de visitação dos beija-
flores. A abundância das espécies é importante para estruturar as interações numa comunidade 
tanto em redes de interação entre planta-polinizador (Vázquez et al., 2009; Ibanez, 2012), 
como em redes de facilitação planta-planta (Verdú e Valiente-Banuet, 2011; Marcilio-Silva et 
al., 2015). Uma maior abundância de indivíduos com flores por um maior período de tempo 
implica numa maior taxa de visitação de seus polinizadores (Kunin, 1993; 1997; Steffan-
Dewenter e Tscharntke, 1999; Mustajärvi et al., 2001; Ye et al., 2014; Vizentin-Bugoni et al., 
2014; Maruyama et al., 2015). Processos indiretos, como de facilitação e competição, devem 
influenciar nas interações das espécies de plantas mais abundantes e com intensidade de 
moderada a alta de floração, já que espécies mais abundantes podem divergir temporalmente 
em suas florações ao longo do ano por processos competitivos (Feinsinger, 1987). Por outro 
lado, plantas mais abundantes com picos de floração em sobreposição temporal com espécies 
raras tendem a favorecer o encontro destas espécies com menor intensidade de flores pelo 
polinizador, as quais poderiam passar despercebidas caso estivessem isoladas (Moeller, 2004; 
Staggemeier et al., 2010). Deste modo, a sobreposição e a divergência temporal de floração 
são diferentes estratégias das espécies, que tem possibilitado a coexistência dessas no espaço 
e no tempo (Feinsinger, 1987).  Portanto, espécies mais abundantes em indivíduos e flores ao 
longo do ano, como M. ornata, N. innocentii, P. nuda, e V. incurvata, apresentam maior 
potencial para afetar visitação de outras plantas e são consequentemente importantes para 
manutenção da rede de interação da comunidade, como também sugerido por Bergamo et al. 
(2017). E como fatores externos, como mudanças climáticas globais, que possam alterar o 





espécie de planta, como também suas interações na comunidade (Parmesan, 2006; Memmott 
et al., 2007), que pode levar a extinções das espécies.  
Beija-flores de comportamento trapliner apresentaram alta taxa de visitação 
independente se as plantas estavam agrupadas ou aleatórias, contudo, houve maior frequência 
de visitação quando estas estavam agrupadas. Isto pode indicar que beija-flores trapliners, 
apesar de seguirem rotas de visitação, despendem maior tempo em agrupamentos de flores 
durante o forrageamento, mesmo não fazendo um controle da fonte de néctar com defesa de 
territórios (López-Calleja et al., 1997). Por outro lado, a grande oferta de recursos no sub-
bosque, ao invés de no dossel, pode influenciar a visitação dos indivíduos da espécie residente 
Ramphodon naevius, que apresentou na maior parte das visitas o comportamento trapliner. 
Espécies do clado dos “hermits”, como Ramphodon naevius, são registradas como 
polinizadores de plantas do sub-bosque e com comportamento de forrageamento trapliner 
(Neill, 1987). A presença de beija-flores com comportamento trapliner, na maior parte do 
tempo de observação, sugere uma estratégia em que seja possível a partilha do recurso floral 
em momentos distintos ao longo do dia, já que as observações demonstram uma sobreposição 
de nicho entre os indivíduos (MacArthur, 1958; Schoener, 1974; Feinsinger e Colwell, 1978; 
Kronfeld-Schor e Dayan, 2003; Lara et al., 2009). Os indivíduos da espécie de Amazilia 
versicolor foram estritamente trapliners, o que poderia indicar uma segregação espacial ou 
temporal destes indivíduos como adaptação para reduzir o risco de encontros agressivos (Lara 
et al., 2009). Os indivíduos em floração das diferentes espécies de plantas foram abundantes e 
apresentaram uma organização temporal de floração de forma substitutiva entre si ao longo do 
ano, i.e. ao final da floração de uma espécie iniciou-se a floração de outra, esse padrão de 
floração pode ter contribuído para uma redução de comportamento territorial nos beija-flores 
neste período de tempo. Além disso, o fornecimento de recurso ao longo de todo o ano 





contribuindo para a ocorrência de ambos os comportamentos de forrageamento dos beija-
flores, pois no caso de recurso escasso o comportamento mais eminente seria o territorial 
(Fonseca et al., 2015). A sobreposição de floração entre plantas, apesar de ter influência nas 
relações de outras plantas com beija-flores, não apresentou uma relação direta com o aumento 
nas taxas de visitação dos beija-flores. Isso pode indicar que a força desse fator, sobreposição 
de floração, pode estar variando de acordo com as diferentes espécies de plantas polinizadas 
por beija-flores ao longo do ano (Bergamo, 2017). 
2.6 Conclusão 
Este estudo fornece informações de como os padrões de floração estão organizados no tempo 
e no espaço, distribuição das plantas nesta comunidade de Floresta Atlântica e seu efeito nas 
interações com seus polinizadores. O estudo evidencia que a abundância de indivíduos e a 
intensidade de floração apresentam influência direta e indireta nas interações entre as 
espécies, plantas e aves, dessa comunidade. Espécies em maior abundância influenciam de 
forma direta as relações entre as plantas (divergência e sobreposição temporal de floração) e 
de forma indireta o aumento nas interações com beija-flores. As espécies de plantas mais 
abundantes e com picos de floração favoreceram, em termos de display floral, a visitação das 
espécies em sobreposição temporal de floração com menor intensidade de floração. Além 
disso, espécies mais abundantes em indivíduos e flores apresentaram um deslocamento 
fenológico ao longo dos meses, o que pode indicar influência de processos competitivos entre 
as espécies de plantas. Outro destaque neste estudo é em relação à partilha de recurso entre 
indivíduos de beija-flores em sobreposição de nicho. Uma vez que, a maior frequência de 
visitação de beija-flores com comportamento trapliner indica que esta área da Floresta 
Atlântica apresenta recurso em abundância, não favorecendo a criação de territórios e 
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Tabela 1. Sumário do modelo linear generalizado (GLM), considerando o melhor modelo que 
influencia a frequência de visitação de beija-flores na Reserva Guaricica, Módulo Rio 
Cachoeira (PPBio Mata Atlântica), Antonina, PR. Legenda das categorias: Distrib. Agrupada 
= Distribuição das plantas em floração agrupadas; Comp. Ambos= Comportamento de 
forrageamento dos beija-flores considerando trapliner e territorial; Comp. Territorial= 
Comportamento de forrageamento territorial. Em negrito estão os valores de p<0,05. 
 Estimativa Erro padrão t P-value 
Intercepto 2,134 0,364 5,853 <0,001 
Distrib. Agrupada 1,085 0,396 2,743 <0,05 
Comp. Ambos 0,894 0,271 3,300 <0,05 







Figura 1. Predições gráficas esperadas neste estudo. A: Plantas com maior abundância de 
indivíduos “Abundance of plants” apresentam uma maior extensão temporal (meses) 
“Temporal extention of flowering” e menor abundância de floração (intensidade de floração) 
“Flowering intensity”; B: Plantas com distribuição espacialmente agrupada “cluster” devem 
ser mais visitadas por beija-flores de comportamento de forrageamento territorial enquanto 
plantas distribuídas aleatoriamente no espaço “random” devem ser mais visitadas por beija-
flores que usam rotas regulares de visitação “trapliners”. A espessura da seta indica a 
intensidade de visitação. 
 
Figura 2 A: Módulo constituído por dez parcelas de um hectare (40 x 250 metros) com 1 km 
de distância entre elas; B: Modelo da parcela para coleta dos dados de floração e visitação dos 
beija-flores na cor verde (20x250m) (Fonte: Programa de Pesquisa em Biodiversidade - 
PPBio - modificado); C: Contorno de três das 10 parcelas utilizadas para coletas dos dados no 
estudo (20x250m). 
 
Figura 3. Padrões de floração em relação à abundância das espécies de plantas (número de 
indivíduos absoluto logaritmizados) no Módulo Cachoeira do Programa de Pesquisa em 
Biodiversidade (PPBio Mata Atlântica), Antonina, PR. A= Extensão temporal de floração em 
meses “Temporal extention of flowering” (logaritmizadas); B= Intensidade de floração 
“Flowering intensity” (número de flores total, logaritimizadas). Legenda das espécies de 
plantas: niin= Nidularium innocentii, psnu= Psychotria nuda, vrca= Vriesea carinata e vrin= 
Vriesea incurvata. 
 
Figura 4. Intensidade de floração das 18 espécies de plantas potenciais de interação com beija-
flores ao longo de um ano (novembro/2014 a outubro/2015) de observação na Reserva 
Natural Guaricica, Módulo Rio Cachoeira do Programa de Pesquisa em Biodiversidade 
(PPBio Mata Atlântica), Antonina, Paraná. O percentual máximo de floração para cada mês 





































Apêndice 1A. Lista de espécies de plantas e seus respectivos padrões de floração na Reserva 
Natural Guaricica, Módulo Rio Cachoeira do Programa de Pesquisa em Biodiversidade 
(PPBio Mata Atlântica), Antonina, Paraná. Legendas: Abund = número de indivíduos 
absoluto (acumulado), Ext. temp = Extensão temporal floração (meses), Int. flor = Intensidade 
de floração (número de flores total), Temp. obs = Tempo de observação total (horas). 
  







Acanthaceae Juss. Justicia carnea Lindl. 1 1 3 1 
Bromeliaceae A. Juss. Aechmea nudicaulis (L.) Griseb 34 2 586 5 
Bromeliaceae A. Juss. Aechmea ornata Baker 3 2 62 1 
Bromeliaceae A. Juss. Nidularium innocentii Lem. 344 7 778 64 
Bromeliaceae A. Juss. Nidularium procerum Lindm. 4 1 30 1 
Bromeliaceae A. Juss. Vriesea carinata Wawra 597 6 748 102 
Bromeliaceae A. Juss. Vriesea ensiformis (Vell.) Beer 8 4 11 1 
Bromeliaceae A. Juss. Vriesea erythrodactylon E.Morren ex Mez   1 1 1 1 
Bromeliaceae A. Juss. Vriesea incurvata Gaudich. 221 8 244 38 
Costaceae Nakai Costus spiralis (Jacq.) Roscoe 40 5 56 8 
Fabaceae Lindl. Dahlstedtia pentaphylla (Taub.) Burkart 12 8 137 2 
Heliconiaceae Nakai Heliconia farinosa Raddi 4 3 7 1 
Malvaceae Juss. Spirotheca rivieri (Decne.) Ulbr. 5 2 314 1 
Marcgraviaceae Bercht. & J.Presl Norantea brasiliensis Choisy 2 3 120 1 
Musaceae Juss. Musa ornata Roxb. 23 10 351 6 
Rubiaceae Juss. Manettia luteo-rubra (Vell.) Benth. 1 5 18 1 
Rubiaceae Juss. Psychotria nuda (Cham. & Schltdl.) Wawra 955 8 7537 300 





Apêndice 1B. Rede de interação de plantas e beija-flores na Reserva Natural Guaricica, 
Módulo Rio Cachoeira do Programa de Pesquisa em Biodiversidade (PPBio Mata Atlântica), 
Antonina, Paraná. Legenda: Espécies de plantas em preto e espécies de beija-flores em 
vermelho. A espessura das ligações que conectam as caixas das espécies indica a intensidade 







Apêndice 2. Percentual total de visitas das quatro espécies de beija-flores deste estudo em 
diferentes comportamentos de forrageamento “Hummingbirds behaviour” na Reserva Natural 
Guaricica, Módulo Rio Cachoeira do Programa de Pesquisa em Biodiversidade (PPBio Mata 
Atlântica), Antonina, Paraná. Percentual de cada comportamento intraespecífico representado 
em diagrama circular. As tonalidades de cinza indicam o comportamento de forrageamento 
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3.1 Resumo: Espécies-chave são aquelas que desempenham um papel importante na 
manutenção da estabilidade da comunidade através de suas interações. Identificar as espécies-
chave nos permite compreender o funcionamento da rede de interação e prever respostas a 
distúrbios. A medida de centralidade de redes de interação pode ser utilizada para identificar 
diferentes espécies-chave com distintas funções topológicas na rede. A fenologia de floração 
por estabelecer o calendário de distribuição de recursos em uma comunidade pode determinar 
quais são as espécies-chave. Este estudo avaliou quais características ecológicas, como 
fenologia e morfologia, influenciam a centralidade de plantas em uma rede mutualística de 
planta-beija-flor. O estudo foi realizado em Floresta Atlântica Ombrófila Densa na Reserva 
Natural Guaricica, Antonina, Paraná. A coleta de dados fenológicos das plantas foi realizada 
ao longo de um ano. Testamos se extensão temporal de floração, índice de sobreposição 
temporal de floração e comprimento da corola estão relacionadas à centralidade das plantas na 
rede anual (variável resposta) foram utilizados Modelos Lineares Generalizados (GLM). A 
variação de espécies-chave ao longo do ano também foi investigada, utilizando redes de 
interações agrupadas em intervalos de três meses. As espécies mais centrais na rede planta-
beija-flor foram as que apresentaram maior extensão temporal de floração. Ao longo do ano 
ocorreu uma variação de espécies-chave na área de estudo, e Psychotria nuda emergiu como 
espécie-chave em mais da metade do ano, indicando a importância desta espécie para 
estruturação dessa rede de interação. Portanto, mudanças que geram impacto na fenologia das 
espécies-chave, ampliando ou reduzindo a extensão de floração, podem afetar toda a rede de 






O conceito de espécie-chave foi descrito inicialmente como o papel de determinadas 
espécies na manutenção da estabilidade da comunidade através de interações tróficas (Paine 
1966, 1969). Este conceito teve sua aplicação expandida dentro de interações mutualísticas, 
em que plantas fornecedoras de recursos para seus agentes polinizadores e dispersores podem 
ser consideradas mutualistas-chave (Gilbert 1980, Terborgh 1986). Nas redes de interações 
mutualísticas, a centralidade (medida da importância de um nó ou ligação para estrutura de 
todo sistema) tem sido utilizada como um proxy para avaliar a importância relativa de uma 
espécie na comunidade (Lewinsohn & Cagnolo 2012, Mello et al. 2015, Schleuning et al. 
2014). As medidas de centralidade das espécies podem identificar o nível de generalização 
das espécies, assim como determinar espécies que atuam como conectoras da rede, permitindo 
a identificação e inferência de espécies-chave (Estrada 2007, Martín González et al. 2010). 
Assim diferentes métricas de centralidade podem ser utilizadas para identificar espécies-chave 
com diferentes papéis topológicos na rede (Martín González et al. 2010), i.e. espécies mais 
centrais são consideradas espécies-chave. 
A fenologia estuda as mudanças das diferentes etapas do ciclo de vida das plantas e 
animais ao longo do tempo (Lieth 1970). Em interações diretas, como na polinização, é 
necessário a sobreposição temporal entre estágios de vida de plantas e animais para que 
ocorra a interação e que o recurso floral esteja disponível para os polinizadores e os 
polinizadores para as plantas (Johansson et al. 2015). A distribuição e a extensão temporal da 
floração ao longo do ano influenciam a dinâmica de interação por meio de uma substituição 
temporal das espécies em floração na comunidade, e espécies com maior extensão temporal 
de floração apresentam maiores chances de serem visitadas pelos polinizadores (Olesen et al. 
2008). Além disso, como os recursos florais são o recurso essencial para polinizadores 





importantes para manutenção das funções ecológicas da comunidade (Koski et al. 2015). 
Assim sendo, a identificação de características biológicas dessas espécies é de grande 
importância para a compreensão e conservação das interações planta-polinizador. 
 Em redes de interações entre plantas e beija-flores, o acoplamento morfológico e 
sobreposição espaço-temporal são necessários para que essas interações ocorram efetivamente 
(Gonzalez & Loiselle 2016, Maruyama et al. 2014, Vizentin-Bugoni et al. 2014). A 
sobreposição de floração das plantas que compartilham polinizadores pode influenciar nas 
taxas de visitação destes, devido a diferenças na sinalização (Chittka et al. 1997, Stiles 1977). 
Espécies de plantas com características semelhantes de acessibilidade do recurso e tamanho 
da corola, i.e., menor comprimento de corola e sobreposição fenológica apresentam efeitos 
indiretos mais fortes umas sobre as outras por meio de espécies de beija-flores partilhados 
(Aizen & Rovere 2010). Estes efeitos indiretos mais fortes também foram detectados em 
Floresta Atlântica sob processo de facilitação (Bergamo et al. 2017, Wolowski et al. 2017), 
uma vez que espécies florescendo ao mesmo tempo podem aumentar as chances de receberem 
mais visitas devido a abundância e exibição visual das flores (Feinsinger et al. 1991). Por 
outro lado, esses efeitos indiretos sob processo de competição podem provocar um 
deslocamento nas florações das espécies, o que pode aumentar as chances de visitas entre elas 
em períodos distintos. Assim, a competição entre as plantas pelo serviço dos polinizadores 
também pode determinar a estrutura da comunidade por meio da fenologia (Cole 1981, Stiles 
1975). Além disso, mudanças no período de floração de uma espécie-chave, menor produção 
de recursos florais ou a ausência de sua floração durante um ano pode afetar negativamente a 
polinização (Mills et al. 1993, Rafferty et al. 2015). Em cenários de mudanças climáticas que 
afetam a fenologia das plantas (Fitter & Fitter 2002), com consequências sobre as interações 
mutualísticas na comunidade (Memmott et al. 2007), permite entender quais são as espécies 





De fato, tanto os padrões fenológicos das plantas como o padrão de ajustes 
morfológicos, tamanho de corola e bico das aves, já instigaram interesse de como essa relação 
influencia nas interações da comunidade (Dalsgaard et al. 2012, Olesen et al. 2008, Stiles 
1975, 1981). Contudo, como a fenologia de floração e a morfologia floral influenciam a 
centralidade de plantas em uma rede mutualística em um cenário de Floresta Atlântica 
Ombrófila Densa, em que a sazonalidade não é tão demarcada quanto em Florestas 
Temperadas, permanece pouco compreendido (Morellato et al. 2000). Desta forma, o objetivo 
do estudo foi identificar as espécies-chave de plantas em uma rede de interação planta-beija-
flor e como a testar se a centralidade das plantas está associada pela fenologia de floração e a 
morfologia floral. Nós esperamos que espécies de plantas com maior extensão temporal de 
floração, mais abundantes, com maior sobreposição temporal de floração e menor 
comprimento de corola apresentem maior centralidade das espécies da rede.  
 
3.3 METODOLOGIA 
Local de estudo  
O estudo foi realizado na Reserva Natural Guaricica (RNG), pertencente à Sociedade 
de Preservação e Pesquisa em Vida Selvagem e Educação Ambiental (SPVS), inserido na APA 
de Guaraqueçaba no litoral norte do Paraná, Brasil. A RNG (25°17’29.74” S, 48°39’49.0” W) 
tem 4.292,88 ha. O clima regional é subtropical úmido (Cfa, de acordo com a classificação de 
Köppen), com uma temperatura média anual entre 19°C a 21°C e precipitação média anual de 
2.403mm (Vanhoni & Mendonça 2008).  
 





O estudo foi realizado no módulo Rio Cachoeira que faz parte de um Projeto de 
Pesquisa de Longa Duração, conhecido como Projeto de Pesquisa em Biodiversidade (PPBio) 
na Mata Atlântica localizado na RNG. O módulo é constituído por dez parcelas de um hectare 
(40 x 250 metros) que mantêm a cota altitudinal em cada parcela, i.e. não são retangulares, e 
apresentam 1 km de distância entre elas (Figura 1). As coletas dos dados de floração foram 
realizadas em dez subparcelas de 20 x 250m. A altitude das parcelas variou de 24 a 473 
metros. A composição da comunidade de plantas e de beija-flores foi determinada em estudos 
prévios na área de estudo (ver Capítulo 1, Malanotte, M. L. dados não publicados).  
Para os registros de fenofase de floração foi considerado o período em que o primeiro 
indivíduo da espécie inicia floração até o último indivíduo deixar de florescer (Elzinga et al. 
2007). O registro fenológico da floração das espécies de plantas polinizadas por beija-flores 
foi realizado mensalmente durante 12 meses (novembro-2014 a outubro-2015) com auxílio de 
binóculo. Foram anotadas a intensidade (número de flores) e extensão temporal (número de 
meses) de floração dos indivíduos de espécies em cada parcela. O índice de sobreposição 
temporal (IS) foi calculado mensalmente de uma dada espécie i em relação às demais através 
do número de indivíduos com flor da espécie i dividido pelo número de indivíduos com flor 
de todas as espécies em toda área amostral. Este índice varia de zero, sem sobreposição 
temporal a um, máxima sobreposição. 
Os dados de morfologia floral foram obtidos em campo. Foi medido o comprimento 
efetivo da corola, a partir da base das pétalas a entrada do tubo da corola, em 10 flores de cada 
espécie com o auxílio de um paquímetro digital. As observações foram realizadas no período 
da manhã, a partir do amanhecer, contabilizando um total de 545 horas de observação ao 
longo do ano. O tempo de observação em cada indivíduo com flor foi de 10 minutos, com 
tempo de observação por espécie sendo variado devido a abundância de indivíduos. Este 





representação mais fiel da intensidade das interações na comunidade, já que a abundância 
geralmente importa para definir a intensidade das interações na natureza. 
 
Métricas de Centralidade 
A centralidade das espécies de plantas, empregada aqui como um proxy para espécies-
chave, foi obtida a partir de uma rede bipartida quantitativa com os dois conjuntos de 
espécies, plantas e beija-flores (Figura 2). A seguir apresentamos os conceitos tanto para 
centralidade, como também para as métricas utilizadas nesse estudo em função da diversidade 
de conceitos e medidas associadas (Landherr et al. 2010). A centralidade de uma rede de 
interações é definida como a posição relativa de um vértice (neste caso uma espécie) dentro 
de uma rede e essa posição é dada pelo número de ligações que a espécie tem com outras 
espécies e como essas ligações são distribuídas entre diferentes partes da rede (Nooy et al. 
2005). As métricas de centralidade utilizadas neste estudo fornecem informações distintas 
dessa posição relativa. A centralidade por proximidade ou “Closeness Centrality” (CC) é uma 
medida que quantifica a distância entre uma espécie em relação à outra espécie da rede, 
considerando o caminho mais curto (Jordán et al. 2006). A centralidade por intermédio ou 
“Betweenness Centrality” (BC) é uma medida de importância de posição, que quantifica a 
frequência em que uma espécie i está no caminho mais curto entre cada par de espécies j e k 
(Jordán et al. 2006). O grau normalizado ou “Normalized Degree” (ND) é a proporção do 
número de ligações que uma espécie tem com outras espécies pelo número total de interações 
possíveis na rede (Martín-González et al. 2010). Os valores de centralidade variam de 0 a 1, e 
valores próximos de 1 indicam alta centralidade e próximos de 0 indicam baixa centralidade. 
Para investigar a variação de espécies-chave de plantas ao longo do ano, a rede anual foi 
dividida em quatro redes estacionais em blocos de três meses, envolvendo os seguintes 





transição de seco para úmido (setembro a novembro) e período de transição de úmido para 
seco (março a maio). A centralidade foi calculada através do pacote bipartite do programa R 
(Dormann et al. 2008, R Development Core Team 2016). 
 
Análises dos dados 
Para entender quais fatores fenológicos e morfológicos das plantas (variáveis 
preditoras padronizadas) influenciam a centralidade das espécies de plantas (variáveis 
resposta) foram realizadas análises com modelos lineares generalizados (Generalized Linear 
Model – GLM). Foi proposto um conjunto de modelos aninhados para explicar a centralidade 
das espécies de plantas, iniciando-se por um modelo considerando todos os parâmetros 
(Índice de Sobreposição temporal de floração – IS, Extensão temporal de floração e o 
Comprimento da corola). Um modelo nulo (sem parâmetros – variável resposta~1) também 
foi proposto e comparado aos demais (detalhes abaixo). A função “glm” do pacote MASS 7.3 
(Venables & Ripley 2002) do programa R foi usada para as análises. A inferência 
multimodelos foi utilizada, pois permite obter informações de vários modelos 
simultaneamente (Burnham & Anderson 2002, Burnham et al. 2011), i.e., todos os modelos 
considerados têm importância para a variável resposta, inclusive permitindo obter coeficientes 
de correlação médios para cada variável considerada através do cálculo do modelo médio 
(model averaging). Os modelos propostos foram validados a partir da análise de seus 
resíduos. A importância relativa de cada variável no conjunto global de modelos propostos foi 
avaliada pelos valores de peso de AIC (w). Para isso, a soma dos pesos de AIC de cada um 
dos modelos em que uma determinada variável foi incluída permitiu determinar a importância 
da variável em questão em relação as demais variáveis preditoras (Wagenmakers & Farrel 
2004). O peso de AIC dos modelos permitiram identificar o peso das variáveis dos modelos 





peso de todos os modelos em que a variável está presente). Nas análises foram utilizados 
“closeness” e “betweenness” normalizados de uma rede ponderada (i.e., dividido por N-1), 
além do grau normalizado.  
 
3.4 RESULTADOS 
A rede de interação apresentou 13 espécies de plantas (Apêndice 1) que interagiram 
com 4 espécies de beija-flores (Apêndice 2), totalizando 2109 interações ao longo de um ano. 
As métricas de centralidade das espécies de plantas foram correlacionadas (CC x BC, ρ= 0,46, 
S=195,5, p=0,05; CC x ND, ρ = 0,85, S= 52,5, p< 0,001; BC x ND, ρ = 0,50, S= 181,1, p= 
0,04). Desta forma, apenas a métrica CC foi utilizada devido à sua importância na 
manutenção da estrutura da rede, uma vez que a espécie mais central é aquela que compartilha 
dos mesmos polinizadores das outras espécies de plantas, ela tem efeito direto sobre as outras 
plantas. Embora inicialmente considerada como variável preditora nos modelos, a variável 
intensidade de floração (abundância de flores) foi suprimida das análises por apresentar 
correlação com sobreposição de floração (vif= 16,38; 16,52, respectivamente), que é uma 
variável mais adequada para relacionar com a centralidade da rede que a primeira, uma vez 
que leva em conta as relações fenológicas entre espécies de plantas. 
Os modelos mais plausíveis incluíram a extensão temporal de floração (ET), o índice 
de sobreposição de floração (IS) e o comprimento da corola (C) (Tabela 1). A variável ET foi 
o parâmetro com maior peso, seguido pela sobreposição de floração IS e C (ET= 0,63, IS= 
0,55, C= 0,14), indicando uma maior influência de ET na relação com a centralidade das 
plantas. Contudo, no modelo médio, que representa os valores ponderados de β de cada 
variável, as espécies de plantas mais centrais apresentaram maior extensão temporal em 
floração (β= 0,13), enquanto que a sobreposição temporal de floração e o comprimento de 





As espécies Nidularium innocentii (Bromeliaceae) e Psychotria nuda (Rubiaceae) 
apresentam maior centralidade ao longo do ano, sendo assim indicadas como espécies-chaves 
na rede de interação plantas-beija-flores dessa comunidade. Nidularium innocentii é a espécie 
com maior centralidade durante o período de transição de seco para úmido (CC=0,54, Figura 
3). Psychotria nuda é a espécie que permaneceu maior tempo como espécie-chave ao longo 
do ano, incluindo os períodos úmido (CC=0,26), transição de úmido para seco (CC=0,66) e 
seco (CC=0,54; Figura 3). No período úmido, Psychotria suterella (CC=0,21) apresentou 
centralidade próxima de P. nuda, contudo, da última espécie ainda foi superior. As duas 
espécies-chaves, N. innocentii e P. nuda, apresentaram em comum uma floração mais longa (7 
e 8 meses, respectivamente, Apêndice 3). 
 
3.5 DISCUSSÃO 
Na rede de interações planta-beija flor, a fenologia e a morfologia floral foram 
relacionadas à centralidade das espécies. As plantas que desempenham papel central na rede 
(espécies-chave) foram aquelas que floresceram por mais tempo, independente da 
acessibilidade do néctar (profundidade da corola) ou a sobreposição de suas florações com 
outras plantas da comunidade. Assim, as espécies-chave de plantas foram as que floresceram 
por mais tempo, mudando a predominância de Psychotria nuda Wawra (Rubiaceae) apenas 
em um período sazonal.  
Extensão temporal de floração foi o fator com maior influência na centralidade das 
plantas, provavelmente porque espécies de plantas que apresentam fenofase de floração mais 
extensa oferecem maiores chances de interação e estabelecem maior número de interações 
(Olesen et al. 2008). Assim, a fenologia foi aqui considerada como a característica principal 
para determinar uma espécie-chave na comunidade. De fato, em Florestas Tropicais, como a 





oferta de recursos florais durante o ano todo (Piacentini & Varassin 2007), com espécies de 
plantas florescendo por muito tempo e espécies florescendo de forma substitutiva ao longo do 
ano todo (Araújo et al. 1994). Na área de Mata Atlântica estudada, as espécies que 
apresentaram floração longa também foram as espécies mais abundantes em número de flores 
(ver capítulo 1, Malanotte, M. L. dados não publicados), que implica no aumento do número 
de interações com os polinizadores (Elberling & Olesen 1999, Malanotte, M. L. dados não 
publicados, Olesen et al. 2008, Ye et al. 2014). Como na área de estudo apenas quatro 
espécies de beija-flores interagiram, a oferta de recursos por maior tempo permitiu que as 
espécies centrais recebessem visitas de polinizadores compartilhados com muitas outras 
plantas, o que resultou em alta centralidade. 
Apesar do acoplamento mofológico e a sobreposição temporal de floração não indicar 
espécies centrais, as espécies Nidularium innocentii Lem. (Bromeliaceae) e P. nuda 
apresentaram corola curta e néctar acessível a qualquer espécie de beija-flor da rede, uma vez 
que o acesso ao recurso restringe quais beija-flores podem interagir (Stiles 1975, 1981, 
Vizentin-Bugoni et al. 2014). Estas duas espécies se caracterizaram também pela baixa 
sobreposição temporal de floração (Apêndice 3), de modo que ambas podem receber visitas 
de todos os beija-flores, sem ter que partilhá-los. As espécies mais centrais, N. innocentii e P. 
nuda além de efeitos diretos em seus polinizadores (Johansson et al. 2015) devem influenciar 
indiretamente outras espécies de plantas serem mais visitadas e, portanto, a polinização (ver 
Bergamo et al. 2017, Carvalheiro et al. 2014). Logo, na área de estudo, qualquer mudança na 
fenologia de floração da P. nuda seria de grande impacto para essa rede de interação, pois atua 
como espécie-chave em três quartos do ano. 
A correlação entre as métricas de centralidade indica uma certa redundância em 
termos de importância para estrutura da rede. O uso da centralidade por proximidade como 





sua função ao medir a importância das espécies nessas redes de interação mutualísticas 
(Gómez & Perfectti 2012, Mello et al. 2015), incluindo a do próprio estudo. De fato, a 
centralidade por proximidade tem como característica disseminar a informação da rede de 
forma eficiente (Beauchamp 1965, Nooy et al. 2005), sobre suas relações com outras espécies 
de plantas. Grau, apesar de sua fácil interpretação por se basear no número de interações que 
uma espécie tem na rede, é menos informativa em relação à topologia de redes quando 
considerada sozinha, sem as outras métricas de centralidade (Jordán et al. 2006), pois não leva 
em conta relações indiretas entre as espécies (Nooy et al. 2005). A centralidade por intermédio 
ao indicar a importância de uma espécie como uma ponte que conecta diferentes partes da 
rede também é de grande importância (Nooy et al. 2005). Porém, na centralidade por 
intermédio, quando considerada a relação da robustez a erros aleatórios das métricas de 
centralidade foi visto uma certa instabilidade dessa métrica na sensibilidade à variação da 
estrutura da rede (Bolland 1988). Portanto, o uso da centralidade por proximidade para as 
espécies N. innocentii e P. nuda destaca seu papel como mantenedoras da estrutura da rede, 
sendo que seria esperado que perturbações no período de floração dessas espécies tenha efeito 
imediato sobre as outras espécies de plantas e, consequentemente, os beija-flores na rede. Por 
exemplo, perturbações fenológicas (Fitter & Fitter 2002) devido a mudanças climáticas 
recentes podem repercurtir na rede inteira (Memmot et al. 2007) em especial se estas 
alterações atingirem espécies-chave. 
Este estudo demonstra que a fenologia das flores influencia a determinação de 
espécies-chaves de plantas e, portanto, a manutenção da rede. A extensão temporal de 
floração destacou-se como a característica mais importante por estar relacionada a 
centralidade das espécies. A predominância de P. nuda em mais da metade do ano nessa 





interação. Além disso, este estudo alerta que mudanças climáticas que impactem a fenologia 
das espécies-chaves de plantas podem influenciar toda a rede de interação. 
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3.7 Tabela  
Tabela 1. Modelos potenciais para explicar a centralidade por proximidade (closeness 
centrality, variável resposta) das espécies de plantas da Floresta Atlântica. Variáveis 
preditoras: Índice de sobreposição temporal de floração (IS); Extensão Temporal de floração 
(ET); Comprimento da corola (C). df = graus de liberdade. ѡAIC= peso de AIC dos modelos. 
Modelos df AIC ΔAIC ѡAIC 
IS + ET  4 -47.3 0.00 0.297 
ET  3 -46.6 0.79 0.200 
IS + ET + C  5 -45.8 1.57 0.136 
IS  3 -45.5 1.86 0.117 
ET + C 4 -45.3 2.04 0.107 
Nulo 2 -44.5 2.84 0.072 
IS + C 4 -43.5 3.80 0.044 








Figura 1. Módulo constituído por dez parcelas de um hectare (40 x 250 metros; pontos verdes) 








Figura 2. Rede de interação entre plantas (verde) e beija-flores (preto) na Floresta Atlântica, 
Reserva Natural Guaricica, Antonina, PR. A espessura das ligações conectando as espécies 












3.9 Apêndices  
Apêndice 1. Espécies de plantas que tiveram interação com beija-flores ao longo de um ano 
(novembro-2014 a outubro-2015) na Floresta Atlântica, Reserva Natural Guaricica, Antonina, 
Paraná. Legenda das espécies: A= Aechmea nudicaulis (L.) Griseb, B= A. ornata Baker, C= 
Costus spiralis (Jacq.) Roscoe, D= Dahlstedtia pentaphylla (Taub.) Burkart, E= Heliconia 
farinosa Raddi, F= Musa ornata Roxb., G= Nidularium innocentii Lem., H= N. procerum 
Lindm., I= Psychotria nuda (Cham. & Schltdl.) Wawra, J= P. suterella Müll. Arg., K= 



























RELAÇÕES TRÓFICAS E FENOLOGIA REGULAM A DIVERSIDADE DE BEIJA-
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A diversidade de espécies é de grande importância para o funcionamento do ecossistema pois, 
entre outros processos ecológicos, regula a transferência trófica de biomassa e energia entre 
plantas e animais. A riqueza de espécies é um conceito simples, que tem sido aplicado para 
descrever a biodiversidade. A riqueza de aves tem sido associada com a riqueza de plantas, 
que são a base trófica dos ecossistemas terrestres e por favorecerem habitat para as aves. 
Além disso, a altitude e variáveis do clima também podem influenciar a riqueza de plantas e 
aves. Desta forma, o objetivo do estudo foi entender os efeitos diretos e indiretos do ambiente 
sobre a diversidade de plantas e beija-flores mediado pela fenologia de ambos os grupos na 
Floresta Atlântica Brasileira. Para tanto, foi realizada uma revisão bibliográfica sistematizada 
sobre estudos com conjuntos de dados que apresentaram informações da riqueza e fenologia 
de floração de plantas polinizadas por beija-flores e riqueza de espécies de beija-flores. Para 
testar a associação das variáveis ambientais, temperatura, precipitação e altitude, e a 
sazonalidade de plantas e beija-flores em relação à riqueza de espécies de plantas e beija-
flores, foram usados modelos de equações estruturais (SEM) e análise de caminho. Para a 
relação trófica de plantas e beija-flores, foram considerados também a riqueza de plantas com 
floração anual (período curto de floração) e contínua (período extenso de floração) e a riqueza 
de beija-flores residentes e não residentes. A diversidade geral de plantas e beija-flores se 
mostraram-se ligadas por suas relações tróficas e fatores ambientais que atuam diretamente na 
riqueza das plantas e indiretamente na riqueza dos beija-flores. Os fatores do ambiente, 
altitude, do clima, temperatura e precipitação, e a sazonalidade das plantas e beija-flores 
diferiram em relação aos efeitos na riqueza das plantas e beija-flores quando considerados os 
grupos de plantas de floração anual e contínua e de beija-flores residentes e não residentes, 





destaca a importância das relações tróficas entre plantas e beija-flores, sendo mediado pela 
fenologia nas comunidades de Floresta Atlântica. 






4.2 Introdução  
A diversidade das comunidades está fortemente associada com fatores ambientais como 
temperatura, precipitação e altitude, além da estrutura da vegetação (van Rensburg et al. 2002; 
Verschuyl et al. 2008). Em escalas regionais, a riqueza de aves sofre os efeitos dos gradientes 
tanto do clima, como também da heterogeneidade e produtividade da vegetação (van 
Rensburg et al. 2002). A diversidade de espécies é de grande importância para o 
funcionamento do ecossistema pois rege processos ecológicos fundamentais, tais como 
produção primária, transferência trófica de biomassa e energia entre plantas e animais, entre 
outros (Díaz e Cabido 2001; Tilman 2001). A riqueza é o conceito mais antigo e a maneira 
mais simples de descrever a diversidade de espécies (Magurran 1988; Krebs 2001), sendo o 
número de espécies a base de vários modelos ecológicos relacionados à estrutura da 
comunidade (MacArthur e Wilson 1967; Connell 1978; Stevens 1989). Enquanto muitos 
estudos já se dedicaram sobre essa relação entre diversidade e estrutura da comunidade 
(Currie 1991; Steffan-Dewenter 2001; Schulze et al. 2004), mais recentemente a relação entre 
diversidade e funcionamento na comunidade, e produtividade primária tem sido investigada 
(Currie 1991; Mönkkönen et al. 2006; Kissling et al. 2007; 2008; Abrahamczyk e Kessler 
2010; Pelissier et al. 2018), uma vez que a perda de espécies pode gerar colapso nas funções 
ecossistêmicas (Naeem et al. 1994). 
 As plantas têm um papel fundamental para a manutenção da vida nos ecossistemas 
terrestres e compõem o hábitat de muitos animais, como as aves (MacArthur e MacArthur 
1961). A diversidade de aves pode ser influenciada pelas plantas em múltiplas escalas (e.g. 
Currie 1991; Schulze et al. 2004; Kissling et al. 2007, 2008). Em escalas menores, a riqueza 
dos animais pode estar associada tanto à abundância como, também, à diversidade dos 
recursos alimentares (Herrera 1985), visto que há uma forte correlação entre os recursos das 





regionais ou globais, as interações bióticas através das relações tróficas, indicam os padrões 
de diversidade (Kissling et al. 2007; Araújo e Rozenfeld 2014). Contudo, nesta escala, 
quantificar e mapear os recursos alimentares dos animais é mais difícil, de modo que não está 
claro se a riqueza das aves tem relação com a abundância ou diversidade de recursos (Currie 
1991; Kissling et al. 2007; 2008). A produtividade primária tem sido um fator importante para 
explicar a diversidade local e regional de espécies (Kissling et al. 2007; Verschuyl et al. 2008, 
Abrahamczyk e Kessler 2010), especialmente em grupos fortemente dependentes de recursos 
produzidos pelas plantas, como aves consumidoras de frutos ou de néctar (Hutchinson 1959; 
Jetz et al. 2009). Para estes grupos, a distribuição temporal de plantas, i.e. a fenologia, (Odum 
e Barrett 2011) regula essas interações (Rathcke e Lacey 1985). Como a organização temporal 
dos recursos além de ser regulada por fatores genéticos (Staggemeier et al. 2010; Seger et al. 
2013) é também regulada por fatores climáticos (Gentry 1995; Abrahamczyc e Kessler 2010), 
o clima é especialmente importante para o estabelecimento das interações, em particular as de 
polinização (Cotton 2007; Abrahamczyk e Kessler 2010; 2015). Assim, a riqueza de beija-
flores pode sofrer efeitos indiretos do clima mediados pela variação da distribuição temporal 
dos parceiros mutualísticos. Além disso, visto que a diversidade de espécies pode variar de 
acordo com a altitude, e esta sofre influência de diferentes fatores como da produtividade 
(Lomolino 2001) e condições climáticas como temperatura e umidade (Kluge et al. 2006) 
devemos considerar também as variáveis do ambiente. 
A Floresta Atlântica é um bioma com um conjunto de ecossistemas de grande 
importância para a biodiversidade (Myers et al. 2000; Stehmann et al. 2009). Este bioma 
abriga uma grande diversidade de beija-flores (Moreira-Lima 2013) e apresenta grande 
variação ambiental e excepcional diversidade de plantas (Oliveira-Filho e Fontes 2000). É 
provável que os padrões de diversidade de plantas e beija-flores sejam regulados tanto por 





diretos e indiretos das variáveis do clima e do habitat (Menéndez et al. 2007; Kissling et al. 
2008). Desta forma, a Floresta Atlântica e seus beija-flores são um excelente modelo para 
investigar as relações entre variações ambientais e tróficas, i.e. riqueza geral de plantas e 
beija-flores, e de seus diferentes grupos: riqueza de plantas com diferentes períodos de 
floração sobre a riqueza de beija-flores residentes e não residentes. Além disso, os beija-flores 
são as aves nectarívoras com maior diversidade de espécies (Fleming e Muchhala 2008), e são 
taxonomicamente bem estudados (Bibby et al. 2000; McGuire et al. 2014), facilitando a 
observação e identificação de beija-flores e suas fontes de néctar (Abrahamczyk e Kessler 
2010). Assim, o objetivo do estudo foi entender os efeitos diretos e indiretos do ambiente e da 
riqueza de plantas sobre a riqueza de beija-flores em escala regional, mediado pela fenologia 
dos grupos, na Floresta Atlântica. Neste estudo, as hipóteses investigam a relação dos efeitos 
ambientais, fenológicos, riqueza de suas fontes de recursos, plantas, com a riqueza de espécies 
de beija-flores. A primeira hipótese está relacionada às relações tróficas consumidor-recurso, 
assim espera-se uma relação positiva entre riqueza de espécies de animais e plantas, com a 
diversidade dos consumidores refletindo a diversidade das plantas que são seu alimento 
(Kissling et al. 2007). A segunda hipótese propõe uma relação positiva entre riqueza das 
espécies de plantas e animais em virtude de plantas e beija-flores responderem similarmente 
às variáveis ambientais (Hawkins e Porter 2003), independente da sazonalidade das espécies. 
Com base nestas hipóteses são esperadas: i) uma correlação positiva entre a riqueza geral de 
beija-flores e plantas considerando o efeito ambiental, climático e a sazonalidade, assim como 
quando consideradas as relações tróficas dos grupos de plantas com diferentes períodos de 
floração (anual/contínua) e beija-flores (residentes/não residentes) (Figura 1A); ii) uma 
correlação forte e direta das variáveis ambientais e climáticas tanto na riqueza de plantas 








A pesquisa na literatura foi padronizada para artigos e teses disponíveis online no Brasil 
contendo conjuntos de dados que apresentaram informações da riqueza e fenologia de 
floração de plantas polinizadas por beija-flores, riqueza de espécies de beija-flores e 
informações que indicavam se estas espécies eram residentes ou não residentes na 
comunidade estudada na Floresta Atlântica, incluindo todos os tipos vegetacionais. Foram 
revisados estudos publicados usando a base de dados Web of Science, Science Direct e Google 
Scholar (desde 2000 até 2017), com os seguintes termos chaves: interaction + hummingbirds 
+ atlantic forest e phenology + hummingbirds + atlantic forest. A partir disto, dezoito estudos 
foram selecionados para investigar o desempenho relativo das variáveis ambientais, 
sazonalidade e riqueza de espécies de plantas em relação à riqueza de beija-flores (Tabela 1). 
Variáveis ambientais  
Devido à heterogeneidade topográfica (variação da altitude) da Floresta Atlântica, a altitude 
tem sido uma variável frequentemente utilizada por abranger maior complexidade e 
diversidade de habitats (Dalsgaard et al. 2011) o que deve influenciar a diversidade de plantas 
e beija-flores. O valor de altitude foi obtido de acordo com o indicado em cada estudo, e 
quando o estudo indicava áreas com mais de uma altitude foi utilizada a altitude média. Além 
disso, o clima tem sido um fator associado a variedade ambiental da Floresta Atlântica 
(Oliveira-Filho e Fontes 2000), por isso, as variáveis de temperatura e precipitação também 
foram consideradas para entender os padrões de riqueza nessas comunidades. As seguintes 
variáveis climáticas: média anual de precipitação e a média anual de temperatura obtidas nos 
estudos utilizados para as análises (Tabela 1).  





A fenologia das plantas e beija-flores foi representada pelos dados de sazonalidade referentes 
à contagem dos meses reportados nos estudos em que a espécie de planta estava em floração e 
a espécie de beija-flor estava presente. A sazonalidade das plantas e beija-flores foi testada 
por análise circular, onde a presença/ausência das espécies nos meses ao longo de um ano foi 
contabilizada. A média do ângulo a ou vetor médio (µ) é o tempo ao longo do ano em que o 
período de uma fenofase, i.e., floração para as plantas e presença de beija-flores, ocorreu para 
maioria das espécies. Este ângulo foi utilizado como indicativo da ocorrência de sazonalidade 
para as plantas e beija-flores de cada comunidade do estudo. Entende-se por comunidades 
com padrão sazonal aquelas com valor do ângulo médio significativo, rejeitando a hipótese 
nula dos dados distribuídos uniformemente ao redor do ano.  O teste Rayleigh (Z) determina a 
significância do ângulo médio a ou vetor médio (µ) (Zar 1999), i.e., se o ângulo médio a for 
significativo a fenologia não é uniforme possuindo um pico de floração determinável. As 
análises foram realizadas no software ORIANA 4.02 (Kovach 2013).  
Além disso, para investigar as relações tróficas consumidor –recurso de acordo com a 
disponibilidade fenológica entre os grupos de plantas e beija-flores, em cada comunidade as 
plantas foram classificadas em dois grupos de acordo com a extensão temporal de floração ao 
longo de um ano: (i) anual (espécies com floração mais curta ≤ seis meses ao longo do ano), 
(ii) contínua (espécies com floração mais longa ≥ sete meses ao longo do ano). Da mesma 
forma, os beija-flores foram classificados em dois grupos de acordo com sua presença ao 
longo dos meses durante um ano: (i) residentes (espécies que se encontram e se alimentam no 
local de estudo durante sete ou mais meses ao longo do ano), (ii) não residentes (espécies que 
se encontram e se alimentam apenas durante um período do ano ≤ seis meses ao longo do 
ano). Assim, outras medidas de diversidade foram também incorporadas, quais sejam riqueza 
de plantas com floração contínua, riqueza de plantas com floração anual, riqueza de beija-





Análises dos dados 
As predições foram testadas usando modelos de equações estruturais (SEM) e análise de 
caminho (Shipley 2000). Uma seta unidirecional indica a causa para uma variável 
independente, intermediária e dependente. Uma seta bidirecional indica covariância entre as 
duas variáveis. Os SEM apresentam dois tipos de efeitos. O primeiro é o efeito direto da 
variável independente sobre a variável dependente. O segundo é o efeito indireto que é 
quando uma variável independente tem um efeito sobre a variável dependente através de outra 
variável independente (Shipley 2000). Os modelos foram testados pela estatística do Qui-
quadrado, uma medida de ajuste absoluto que é considerada uma das mais informativas para 
este tipo de análise (Hair et al. 1998). A ausência de diferença significativa entre as 
correlações observadas e esperadas (p> 0,05) indica que o modelo se ajustou aos dados. A 
significância das estimativas de parâmetro foi testada pela estatística z (Grace e Keeley 2006; 
Vile et al. 2006). Foram construídos cinco modelos para testar as predições. Para testar a 
predição de relações tróficas, considerando os efeitos  do ambiente mediado pela fenologia, 
foi proposto um modelo SEM contendo a riqueza geral de espécies de beija-flores (overall 
hummingbird richness), isto é, beija-flores residentes e não residentes, e toda riqueza de 
plantas polinizadas por beija-flores (overall plant richness), isto é, plantas com floração anual 
e contínua, além das variáveis de sazonalidade e ambientais (temperatura, precipitação e 
altitude). Além disso, para testar se as relações de riqueza de plantas e beija-flores 
responderam de forma similar às variáveis ambientais, considerando as relações tróficas de 
plantas e beija-flores, foram construídos quatro modelos SEM com as outras medidas de 
diversidade. As medidas de diversidade foram: riqueza de plantas com floração contínua, 
riqueza de plantas com floração anual, riqueza de beija-flores residentes e riqueza de beija-
flores não residentes, mais as variáveis ambientais. O SEM foi calculado através do pacote 





2012). Devido ao desvio da distribuição normal de algumas variáveis, foi utilizada a correção 
de Satorra-Bentler (funções [se="robust"], [test="Satorra.Bentler"]) inseridas na função "sem" 
(Rosseel 2012). 
4.4 Resultados 
A relação positiva entre a riqueza geral de plantas e riqueza geral de beija-flores corrobora a 
predição de que relações tróficas consumidor-recurso são importantes determinantes da 
diversidade (Figura 2). Além disso, a altitude e temperatura têm efeitos indiretos sobre a 
riqueza de beija-flores, mediada pela riqueza de plantas (Figura 2; Tabela 2). A sazonalidade 
das plantas tem tanto efeito direto e forte sobre a riqueza de beija-flores residentes (Figura 
3A; Tabela 2). No entanto, a riqueza de beija-flores residentes também é afetada por fatores 
climáticos diretamente, assim como pela altitude (Figura 3A; Tabela 2), como também é 
afetada indiretamente pela altitude através de seu efeito na riqueza de plantas com floração 
contínua. O maior coeficiente de regressão (0.968) relacionado à riqueza de plantas com 
floração contínua com a riqueza de beija-flores residentes apoia que as relações tróficas 
influenciam a diversidade (Figura 3A; Tabela 2). Além disso, a riqueza de plantas com 
floração anual também afetou a riqueza de beija-flores residentes (Figura 3B; Tabela 2), que 
também confirmam as predições relacionadas às relações tróficas. Nos outros modelos, 
quando consideradas as relações entre as outras medidas de diversidade de plantas e beija-
flores, o efeito da riqueza de plantas tanto anuais e contínuas, variáveis ambientais e 
sazonalidade não afetaram a riqueza de beija-flores não residentes (Figura 4; Tabela 2).  
4.5 Discussão 
As fortes relações entre riqueza de plantas e riqueza de beija-flores sustentam a hipótese que 
relações tróficas regulam a diversidade na Floresta Atlântica, em especial para beija-flores 





influenciadas por fatores ambientais, que atuam diretamente nas plantas e indiretamente nos 
beija-flores. Quando avaliadas outras facetas da diversidade, incluindo plantas anuais e 
contínuas e beija-flores residentes, os fatores ambientais e a sazonalidade diferem em relação 
aos efeitos na diversidade das plantas e beija-flores. Isto sugere um papel importante das 
relações tróficas, através das interações entre recursos e consumidor, sendo influenciadas pela 
fenologia e por fatores climáticos e ambiental. 
A forte relação entre a diversidade de plantas e beija-flores indica que as plantas 
podem ser consideradas como um grupo indicador da diversidade de beija-flores (Schulze et 
al. 2004), o que é explicado pelas plantas serem a principal fonte de recurso dessas aves. A 
diversidade de produtores primários influencia mais fortemente os consumidores primários 
(Hutchinson 1959; Knops et al. 1999; Novotny et al. 2006), como no caso de plantas-beija-
flores. De fato, a disponibilidade de recurso tem sido recorrentemente correlacionada com a 
riqueza de beija-flores (Araújo e Sazima 2003; Cotton 2007; Abrahamczyk e Kessler 2010, 
Abrahamczyk e Kessler 2015). A forte relação de riqueza entre consumidor-recurso, como no 
caso de espécies de plantas com floração contínua e beija-flores residentes, deve-se 
provavelmente à concordância temporal de abundância e disponibilidade do recurso ao longo 
do ano. Além disso, a ocorrência de interações de facilitação entre espécies de floração 
sincrônica na Floresta Atlântica (Wolowski et al. 2017) também podem aumentar a 
diversidade de beija-flores. Assim, a sincronia de floração, em conjunto com a abundância e 
extensão temporal de floração, tem resultado no aumento de interações com beija-flores 
(Feinsinger 1987; capítulo 1, Malanotte ML). Em adição, beija-flores residentes estão mais 
habituados com a sazonalidade, i.e., períodos de pico de floração, e efeitos do clima, além de 
que podem utilizar os recursos de espécies de floração contínua, que fornecem recursos ao 
longo de todo o ano de forma mais previsível (Lara 2006). Assim, as aves residentes utilizam 





restam são usadas pelos migrantes (MacArthur 1972; Herrera 1978). Isso é especialmente 
importante em áreas onde o clima não apresenta invernos rigorosos, permitindo populações 
residentes maiores (Hurlbert e Haskell 2003; Mönkkönen et al. 2006), como no caso da 
Floresta Atlântica. Assim sendo, estes ajustes fenológicos entre ambos os grupos de plantas e 
beija-flores apoiam as relações de diversidade. Por exemplo, o efeito da sazonalidade de 
plantas com floração mais extensa na riqueza de beija-flores pode ser decorrente do fato que 
os picos de floração dessas espécies acontecem durante a estação chuvosa (Stiles 1985; 
Sazima et al. 1996; Abreu e Vieira 2004), período em que a maior parte das espécies de 
plantas se encontram em floração, coincidindo com o período reprodutivo dos beija-flores 
(Sick 1997). Espécies de plantas que florescem anualmente, ou seja, em poucos meses do ano, 
sem sobrepor com o pico de floração de outras espécies, podem funcionar como fonte recurso 
para espécies de beija-flores não residentes, como as que ocorrem em poucos meses na 
comunidade, como por exemplo devido a uma migração altitudinal (Lara 2006), reduzindo os 
efeitos desta relação trófica. A relação de diversidade de plantas e beija-flores é influenciada 
indiretamente pelo clima, i.e., mediado pela fenologia das plantas, e não somente um efeito 
direto do clima na diversidade dos beija-flores, como proposto para comunidades na Bolívia 
(Abrahamczyk e Kessler 2010; 2015). Esta relação deve-se em especial às espécies de plantas 
e beija-flores com maior extensão temporal nas comunidades. A relação positiva entre os 
padrões de riqueza de beija-flores residentes e plantas contínuas e anuais e a ausência de 
relação entre a riqueza de beija-flores não residentes com plantas contínuas e anuais indica 
que espécies com características fenológicas e tróficas distintas não respondem de forma 
similar às variáveis ambientais e às interações consumidor-recurso. No entanto, as correlações 
positivas entre a diversidade de plantas e beija-flores podem surgir de outras maneiras, uma 





nicho, como uma maior complexidade de habitat (Hutchinson 1959; Dyer et al. 2007; Jetz et 
al. 2009), além da relação direta como recurso alimentar.  
A covariação entre a altitude e o clima demonstra que a altitude influenciou de forma 
indireta a diversidade geral de plantas e beija-flores e apresentou efeitos diretos na riqueza de 
beija-flores residentes nessas comunidades. A importância da altitude sobre a riqueza já foi 
reportada para beija-flores (Rahbek e Graves 2001) assim como por outro lado a temperatura 
e a precipitação para aves do continente europeu (Márquez et al. 2004). Aqui fica 
demonstrado que o clima influencia indiretamente a diversidade de plantas e beija-flores na 
Floresta Atlântica. Apesar de diferentes fatores do ambiente, sazonalidade e relação trófica 
afetarem a riqueza de beija-flores, a diversidade dos beija-flores sofreu maior efeito da 
diversidade de plantas. O resultado deste estudo em escala regional é semelhante ao 
encontrado em escalas locais (Abrahamczyk e Kessler 2010), ao passo que o clima tem sido 
retratado como mais importante em estudos macroecológicos (Márquez et al. 2004). Contudo, 
em cenários de perturbações climáticas, espera-se efeitos do clima, mesmo que indiretos 
através da fenologia de plantas, na diversidade de beija-flores.  
O estudo destaca a importância das relações tróficas sendo mediadas pela fenologia 
nos padrões de diversidade planta e beija-flor na Floresta Atlântica. Foram encontradas 
evidências empíricas de diferentes fatores bióticos e abióticos influenciando a riqueza de 
beija-flores e, como esperado, o efeito da sazonalidade das plantas na diversidade dos beija-
flores, mais especificamente nos residentes. E apesar dos efeitos indiretos do ambiente na 
diversidade de beija-flores, esses apresentaram respostas distintas entre a riqueza de beija-
flores residentes e não residentes. Para que seja possível uma generalização dessas relações de 
plantas e beija-flores, sugere-se a expansão dessa avaliação para outros biomas. Este estudo 





inclusão de medidas de diversidade associada à sazonalidade destes grupos, ou seja, períodos 
de floração distintos entre as plantas e períodos de presença de beija-flores nas comunidades. 
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Tabela 1. Comunidades de plantas-beija-flores usadas nas análises dos dados, com suas respectivas riquezas geral de cada grupo taxonômico. As 
comunidades de Floresta Atlântica estão distribuídas entre diferentes Estados das regiões Sul (Santa Catarina – SC e Paraná – PR), Sudeste (São 
Paulo – SP, Rio de Janeiro – RJ, Minas Gerais – MG e Espírito Santo – ES) e Nordeste (Bahia – BA) do Brasil. 
Comunidade Estado Coordenadas geográficas Riqueza de plantas Riqueza de Beija-
flores 
Referência 
Patrimonio Natural Prima Luna SC 27°15’44”S 49°00’18”W 24 7 Kohler 2011 
Pico Marumbi PR 25º24’- 25º31’S 48º58’-48º53’W 8 8 Kaehler et al. 2005 
Reserva Natural Salto Morato PR 25°09’-25°11’S 48°16’-48°20’W 13 9 Piacentini e Varassin 2007 
Reserva Natural Guaricica PR 25°17’30”S 48°39’49”W 18 4 Capítulo 1 - Malanotte  
Parque Estadual Intervales  SP 24º12’-24º25’S 48º03’-48º30’W 14 8 Machado e Semir 2006 
Parque Estadual da Serra do Mar, 
Núcleo Santa Virgínia 
SP 23°17’-23°24’S 45°03’-45°11’W 55 9 Vizentin-Bugoni et al. 2016 
Parque Estadual Carlos Botelho SP 24°00’- 24°15’S 47°45’- 48°10’W 41 13 Rocca de Andrade 2006 
Campos do Jordão SP 22°44’S 45°35’W 30 6 Buzato et al. 2000 
Caraguatatuba RJ 23°35’S 45°20’W 41 11 Buzato et al. 2000 
Cunha RJ 23°10’S 44°55’W 35 8 Buzato et al. 2000 
Serra da Bocaina RJ 22°43'57"S 44°37'06"W - 22°44'50"S 
44°36'57"W - 22°44'12"S 44°36'55"W 
5 5 Freitas e Sazima 2006 
Parque Nacional Restinga Jurubativa RJ 22°16’41”S 41°39’41”W 10 3 Fonseca et al. 2015 
Ilha da Marambaia RJ 23°04’S 43°53’W 5 7 Rodrigues 2008 
Parque Nacional do Itatiaia  RJ-MG 22°27’S 44°36’W 32 5 Wolowski et al. 2013 
Reserva Florestal Mata do Paraíso MG 20º45’S 2º55’W 11 8 Abreu e Vieira 2004 
Estação Biológica Santa Lúcia ES 19°57’S 40°31’W 42 9 Wendt et al. 2008 
Estação Biológica Santa Lúcia  ES 19°57’10”-19°59’S 40°31’30”-
40°32’25”W 
19 9 Varassin e Sazima 2012 





Tabela 2. Resultados dos Modelos de Equações Estruturais (SEM). χ2 (Qui-quadrado) = 
indica medida de ajuste absoluto do modelo; R2 = Coeficiente de determinação; p>0.05 = 
indica que o modelo se ajustou aos dados. Legenda: RiqBF = Riqueza geral de beija-flores, 
RiqBFr = Riqueza de beija-flores residentes, RiqBFnr = Riqueza de beija-flores não 
residentes, RiqP = Riqueza geral de plantas, RiqPa = Riqueza de plantas floração anual, 
RiqPc = Riqueza de plantas floração contínua, Saz= sazonalidade, Alt= altitude, Prec= 
precipitação, Temp= temperatura.  
Modelos χ2 R2 p 
RiqBF~RiqP+Saz+Alt+Prec+Temp 2.5 0.45 0.11 
RiqBFnr~RiqPa+Saz+Alt+Prec+Temp 2.6 0.82 0.11 
RiqBFnr~RiqPc+Saz+Alt+Prec+Temp  2.4 0.44 0.12 
RiqBFr~RiqPa+Saz+Alt+Prec+Temp  2.5 0.24 0.11 







Figura 1. Diagramas de caminho indicando os relacionamentos hipotéticos entre as variáveis. 
As setas em azul indicam as relações esperadas de acordo com as hipóteses propostas pelo 
estudo, ou seja, relações que esperamos ser estatisticamente significativas. As setas pretas são 
relações que ocorrem, porém que esperamos não ser estatisticamente significativas A: 
diagrama esperado para as predições relacionadas a hipótese de relações tróficas; B: diagrama 
esperado para relacionada a hipótese de efeitos ambientais similares. Ambos os diagramas 
consideram as diferentes medidas de diversidade de plantas (anual/contínua) e beija-flores 
(residentes/não residentes). 
Figura 2. Resultados de modelos de equações estruturais (SEM) testando o efeito da riqueza 
geral de plantas (Overall plant richness) na riqueza geral dos beija-flores (Overall 
hummingbird richness), incluindo efeitos diretos e indiretos das variáveis ambientais e 
sazonalidade das plantas (Plant seasonality) e beija-flores (Hummingbird seasonality).  
Variáveis ambientais (Altit: Altitude, Precip: precipitação, temp: temperatura). Valores de 
coeficientes parciais padronizados de regressão entre as setas, as unidirecionais indicam causa 
entre uma variável e outra, e as setas bidirecionais indicam covariância entre as variáveis. 
Valores de p≤ 0,05 representados em azul. 
Figura 3. Resultados de modelos de equações estruturais (SEM) da influência da riqueza de 
plantas, variáveis ambientais e sazonalidade das plantas (Plant seasonality) e beija-flores 
(Hummingbird seasonality) na riqueza de beija-flores. A: Modelo testando o efeito da riqueza 
de plantas com floração contínua ao longo do ano (Continual flowering plant richness) na 
riqueza de beija-flores residentes (Resident hummingbird richness); B: Modelo testando o 
efeito da riqueza de plantas com floração anual ao longo do ano (Annual flowering plant 





ambientais (Altit: Altitude, Precip: precipitação, temp: temperatura). Valores de coeficientes 
parciais padronizados de regressão entre as setas, as unidirecionais indicam causa entre uma 
variável e outra, e as setas bidirecionais indicam covariância entre as variáveis. Valores de p≤ 
0,05 representados em azul. 
Figura 4. Resultados de modelos de equações estruturais (SEM) da influência da riqueza de 
plantas, variáveis ambientais e sazonalidade das plantas (Plant seasonality) e beija-flores 
(Hummingbird seasonality) na riqueza de beija-flores. A: Modelo testando o efeito da riqueza 
de plantas com floração anual ao longo do ano (Annual flowering plant richness) na riqueza 
de beija-flores não-residentes (Non-resident hummingbird richness); B: Modelo testando o 
efeito da riqueza de plantas com floração contínua ao longo do ano (Continual flowering plant 
richness) na riqueza de beija-flores não-residentes (Non-resident hummingbird richness). 
Variáveis ambientais (Altit: Altitude, Precip: precipitação, temp: temperatura). Valores de 
coeficientes parciais padronizados de regressão entre as setas, as unidirecionais indicam causa 
entre uma variável e outra, e as setas bidirecionais indicam covariância entre as variáveis. 





































5. CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 
Este estudo contribuiu para o entendimento de como o padrão de floração de 
plantas polinizadas por beija-flores estão organizadas temporalmente e 
espacialmente, influenciando o aumento da frequência de visitação dos beija-flores. 
Além disso, constatou-se aqui que características fenológicas são determinantes 
para indicar espécies-chave de plantas em uma comunidade de Floresta Atlântica. O 
estudo também demonstra que a diversidade de beija-flores é influenciada por suas 
relações tróficas, e a importância da fenologia como mediadora dos efeitos indiretos 
recebidos por esse grupo em comunidades de Floresta Atlântica. 
 Como parte de um processo de investigação da organização dos recursos 
florais, foi possível destacar a importância do tempo em que as espécies de plantas 
permanecem em floração, pois aumentam as chances de visitas de seus 
polinizadores, os beija-flores. Além disso, a importância da distribuição espacial dos 
recursos, agrupados e esparsos, desencadeando diferentes comportamentos de 
forrageamento dos beija-flores. Nesta comunidade foi possível notar a ocorrência de 
recurso mais disperso espacialmente levando a um aumento das visitas de beija-
flores com ambos os comportamentos, trapliner e territorialista. Contudo, o 
comportamento trapliner foi mais proeminente devido à grande abundância de 
recursos ocorrendo de forma substitutiva nos meses ao longo do ano. Isso favoreceu 
essa estratégia de forrageamento em termos de alocação de recurso e tempo gasto 
nos agrupamentos de flores. 
 As espécies-chave de plantas foram aquelas com maior extensão temporal de 
floração, demonstrando que o período de floração tem maior impacto na 
manutenção da estrutura da rede de interação que algum tipo de barreira 
morfológica para esta comunidade. Espécies que apresentaram maior extensão 
temporal de floração, também apresentaram picos de floração em momentos 
distintos ao longo do ano, indicando que essa divergência temporal está associada 
também à manutenção da estrutura da rede de interação. 
 A diversidade de beija-flores apresentou uma forte relação com a diversidade 
de plantas, mesmo quando considerado o efeito do ambiente. A fenologia das 
plantas desempenhou importante papel como mediadora nos efeitos de diversidade 





diversidade geral dos beija-flores, não tiveram grande influência quando 
considerados as outras medidas de diversidade das plantas, floração anual e 
contínua, e beija-flores não-residentes. 
 Em suma, esse estudo demostra que a fenologia emerge como um importante 
estruturador das interações, tanto em escala local afetando o estabelecimento das 
interações e a centralidade das espécies, com efeitos na estabilidade da rede, como 
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